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摘要 : 栖息 地 选择 理论 和 模型 的 发 展 经 历 了 两 个 主要 阶段 : 理想 自由 分 布 模型 和 空间 直观 的 栖息 地 选择 模型 。 
随 着 对 理论 模型 假设 的 放宽 ， 近 年 来 产 证 越 来 越 多 的 新 模型 。 通 过 对 栖息 地 选择 过 程 的 分 析 ， 提 出 了 栖息 地 选 












































































































































































































































































































































择 的 儿 个 关键 环节 : 栖息 地 偏好 、 信 息 获 取 、 行 为 决策 及 选择 行为 。 在 建立 栖息 地 选择 模型 的 各 个 关键 环节 上 均 
存在 大 量 有 待 解决 的 问题 。 目 前 对 栖息 地 偏好 的 研究 主要 为 相关 分 析 ， 栖 息 地 信息 获取 的 过 程 仍然 是 一 黑箱 ;对 
动物 在 栖息 地 选择 过 程 中 的 行为 决策 以 及 对 其 生理 状态 的 影响 尚 不 了 解 ， 而 解决 这 些 问 题 需要 生态 学 、 生 态 学 及 
认 知 学 等 多 个 领域 的 研究 结果 支持 ， 也 有 待 新 的 理论 及 方法 加 以 充实 ， 甚 至 还 需要 其 他 学 科 的 介入 。 
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Abstract: The theories and models of habitat selection have been developed through two important stages, i.e. 
ideal-free distribution models and spatially explicit habitat selection models. Various new theories and models were 
developed with a relaxed hypothesis of, free moving, and negative density-dependency. Key processes of habitat selection 
were identified as habitat preference, environmental information apperceiving, decision-making and choice behavior. 
There are still many questions concerning these four key links that require solutions. Habitat preference requires more 
controlled experimental studies rather than correlation analysis. Environmental information apperceiving needs to be 
further investigated by looking at behavior and cognitive scientific methods. Understanding decision-making is limited 
and needs to incorporate other methods of science, such as artificial intelligence. Understanding effects of choice 
behavior on the physiological condition of animals requires more physiological and ecological research. 
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栖息 地 选择 (habitat selection) 是 生态 学 研究 1994)。 有 关 栖 息 地 选择 的 研究 很 多 (Grinnell, 1917; 
中 经 常 涉及 的 问题 。 根 据 Hutto (1985) 和 Block & Sexton, 1958; Zhang et al, pot Arthur et al, 1996; 
Brennan (1993) 的 定义 , 栖息 地 选择 是 指导 个 体 对 Bellis et al, 2006)， 近 年 来 ,其 理论 也 有 一 定 的 发 展 
栖息 地 的 非 随机 利用 ， 进 而 影响 个 体 生 存 力 和 适合 (Fretwell & Lucas, 1969; Fretwell, 1972; Mortis, 
度 等 一 系列 行为 反应 。 栖息 地 选择 是 动物 生态 学 的 1988, 1990; Arthur et al, 1996; Rhodes et al, 2005). 
一 个 传统 研究 领域 ， 也 是 动物 生态 学 众多 分 文 的 基 但 长 期 以 来 ， 有 关 栖 息 地 选择 的 理论 一 直 不 够 系 
fill Johnson, 1980)。 它 与 种 群生 态 学 (Jonzen et al, 统 , 由 此 招致 一 些 批评 (Boyce & McDonald, 1999). 
2004)、 和 群落 生态 学 (Morris，1988) 等 生态 学 分 文 。 国内 有 关 栖 居 地 选择 ， 尤 其 是 鸟 类 栖 娠 地 选择 的 研 
有 着 密切 的 关系 。 同 时 ， 栖 息 地 选择 研究 可 为 动物 TEL (Zhang et al, 1994; Gao et al, 1995; Wei et al, 
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保护 措施 的 制定 提供 重要 的 直接 依据 (Caughley， 1996; Dai et al, 2005a; Wang et al, 2007)， 但 对 栖息 
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地 选择 理论 的 研究 却 非常 缺乏 。 虽 有 少量 模型 
究 , 但 均 为 相关 性 的 经 验 模型 (Li & Wang, 2000; Jia 
et al, 2005)， 而 缺少 探讨 因果 机 制 的 理论 模型 。 本 
文 拟 介 绍 栖息 地 选择 理论 的 主要 发 展 过 程 以 及 其 
中 一 些 重要 的 模型 ， 通 过分 析 栖 恩 地 选择 过 程 中 的 
关键 环节 ， 指 出 栖息 地 选择 理论 及 其 模型 所 存在 的 


问题 。 
1 栖息 地 选择 理论 与 模型 发 展 


西 且 地 选择 的 理论 经 历 了 两 个 主要 的 发 展 阶 
段 ， 第 一 阶段 建立 了 以 Isodar 为 代表 的 经 典 理论 ， 
即 理想 分 布 模型 (ideal-free distribution models, 
IFD )。 这 些 理论 以 最 优化 理论 为 基础 ， 提 出 了 动物 
栖 上 县 地 选择 的 机 制 。 第 二 阶段 则 是 对 经 典 模 型 假设 
条 件 的 放宽 ， 使 其 更 符合 自然 界 的 真实 过 程 ， 其 代 
表 理 论 为 空间 直观 的 栖 恩 地 选择 模型 (spatially 
explicit habitat selection model). 
11 理想 自由 分 布 模型 

在 早期 栖息 地 选择 研究 中 ， 均 通过 动物 个 体 丰 
度 与 栖息 地 环境 因子 之 间 的 关系 建立 相关 性 模型 

(MacArthur & Pianka, 1966)。 在 此 基础 上 ， 基 于 

最 优化 理论 综合 密度 效应 ， 建 立 了 理想 自由 分 布 模 
型 (Fretwell & Lucas, 1969)， 即 假设 个 体 总 是 选择 
引 使 其 适合 度 达 到 最 大 的 栖息 地 ， 当 动物 密度 较 低 
寺 ， 所 有 个 体 都 会 选择 环境 质量 最 高 的 栖息 地 ; 然 
而 当 动 物 密度 增加 时 ,优质 栖 息 地 的 实际 质量 会 降 
低 ， 该 栖 姑 地 中 个 体 的 适合 度 也 随 之 下 降 ， 于 是 音 
分 个 体会 转向 利用 质量 较 差 的 栖息 地 ， 以 保持 被 利 
用 栖息 地 的 实际 适合 度 较 大 。 这 一 现象 可 通过 
Isodar 方法 (Morris, 1987, 1988, 1990) 进行 分 析 (图 
1): 栖息 地 A 和 栖 奶 地 B 中 个 体 的 适合 度 均 随 种 群 
大 小 增 大 而 降低 ,但 是 栖息 地 B 优 于 栖息 地 A, H 
中 的 个 体 适合 度 也 更 高 ， 因 此 个 体会 首先 选择 B: 
但 是 随 着 B 中 种 群 的 增 大 , 其 中 的 个 体 适合 度 会 逐 
渐 降 低 ， 直 至 低 于 A 中 个 体能 实现 的 适合 度 ， 于 是 
个 体 又 会 转 而 选择 栖 县 地 A, EEG EUH, A MB 的 
个 体 适 合 度 总 是 保持 相等 , 但 栖息 地 B. 中 种 群 大 小 
AXE d NS A。 

4 Isodar Z Jc, Fretwell (19720. 又 将 个 体 的 等 
级 序 位 与 领域 行为 加 入 模型 假设 ， 重 建 了 理想 等 级 
分 布 模型 〈ideal-despotic distribution models)。 理 想 
等 级 分 布 模型 认为 ， 由 于 等 级 序 位 和 领域 行为 ， 个 
体 在 不 同 栖 上 县 地 中 实现 的 适合 度 不 再 相等 : 优势 个 
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生境 B 
Habitat B 


适合 度 Fitness 


种 群 大 小 Population size 


图 1 Isodar model (simulate Morris, 1987) 
Fig. 1 Isodar 模型 示意 图 〈 仿 Morris, 1987) 


体 占据 优质 〈 或 者 更 大 面积 ) 栖息 地 获得 更 高 的 适 
合 度 ， 而 低 等 级 个 体 则 占据 劣质 (或 者 较 小 面积 ) 
栖息 地 ， 其 实现 的 适合 度 较 低 CFretwell, 1972)。 
在 栖 县 地 适合 度 与 动物 密度 的 关系 上 ，Isodar 
假设 栖息 地 所 能 提供 的 适合 度 会 随 着 其 中 动物 个 
体 的 密度 上 升 而 降低 ， 即 负 密 度 依赖 的 适合 度 分 布 
( negative density-dependent fitness distribution ) 
(Greene & Stamps, 2001)。 但 大 量 证 据 表 明 这 一 假 
设 在 有 些 时 候 并 不 适用 (Kenward, 1978; Highsmith, 
1982; Buckley, 1997; Kuussaari et al, 1998 )， 当 动物 
种 群 密度 太 低 时 ， 动 物 的 存活 率 和 繁殖 率 反 而 有 可 
能 会 随 着 种 群 密度 降低 而 降低 ， 这 就 是 正 密度 依赖 
的 Allee 效应 (Kokko & Sutherland, 2001)。Allee 
效应 在 动物 中 是 普遍 存在 的 ， 比 如 捕食 稀释 效应 
(Highsmith, 1982)、 协 同 警戒 CKenward, 1978)、 
取 食 易 化 (Buckley, 1997) 以 及 低 密 度 下 配偶 寻找 
的 困难 (Kuussaari et al, 1998)。Greene & Stamps 
(2001) 依 此 假设 建立 了 正 密度 依赖 的 栖 上 县 地 选择 
模型 。 此 模型 适用 于 种 群 密度 较 低 的 情况 ， 比 如 : 
种 群 衰退 、 集 合 种 群 及 种 群 分 布 区 扩张 等 。 
理想 自由 分 布 模型 和 理想 专制 模型 有 2 个 关键 
fx: D 动物 个 体 具 有 全 知 (omniscient) 本 能 ， 
能 准确 地 判断 各 个 栖 奶 地 斑 块 的 实际 质量 以 及 位 
; 2) 动物 可 自由 地 对 栖息 地 进行 选择 而 不 需要 
额外 的 付出 (Fretwell & Lucas, 1969)。 因 此 ， 栖 息 
地 的 位 置 与 栖息 地 选择 是 无 关 的 ， 无 论 栖息 地 在 何 
处 ， 动 物 的 选择 活动 都 不 受 限制 ， 也 不 需 付 出 额外 
代价 。 正 是 由 这 2 个 假设 招致 了 后 来 的 大 量 质 疑 
(Morris, 2006)。 人 针对 这 些 质 疑 ， 更 多 的 理论 则 在 
理想 自由 分 布 模型 的 基础 上 得 以 发 展 (Arthur et al, 
1996; Hjermann, 2000; Stamps et al, 2005; Wajnberg 
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et al, 2006 ) 。 
12 ”空间 直观 的 栖息 地 选择 模型 (spatially explicit 
habitat selection model) 

大 量 研究 表明 ， 在 栖息 地 选择 过 程 中 ， 动 物 既 
难以 获得 完全 的 信息 (Wajnberg et al, 2006)， 到 达 
某 一 栖息 地 一 般 也 需要 付出 一 定 的 代价 〈Morris， 
1987)。 空 间 直 观 的 栖息 地 选择 模型 正 是 对 这 两 个 
假设 的 放宽 ， 使 其 更 接近 实际 状况 。 空 间 直 观 的 栖 
县 地 选择 模型 认为 : 动物 个 体 存在 于 一 个 异 质 性 景 
观 中 ,个 体 的 栖 忌 地 选择 过 程 不 但 与 栖 恩 地 类 型 有 
K, 还 取决 于 栖 居 地 斑 块 的 位 置 、 活 动 区 、 竞 争 者 、 
捕食 者 位 置 以 及 其 他 景观 特征 (如 景观 边界 、 亡 道 
等 ) 之 间 的 空间 关系 (Rhodes et al, 2005 )。 基 于 这 
一 假设 ， 动 物 个体 不 可 能 获得 有 关 栖 县 地 斑 块 的 质 
量 和 位 置 的 所 有 信息 《 即 不 完全 信息 ，imperfect 
information )， 而 移动 到 目标 斑 块 也 需要 根据 其 相对 
位 置 而 付出 一 定 的 迁移 代价 。 下 面 就 假设 的 放宽 及 
相应 的 理论 模型 进行 阐述 。 
1.2.1 不 完全 信息 假设 ”根据 不 完全 信息 假设 ， 现 
已 发 展 出 4 类 有 关 信息 获得 模型 : 圆 窗 模型 、 连 续 
可 获得 性 模型 和 学 习 分 析 模 型 。 

1) 圆 窗 模型 (availability circular. window 
model) 或 者 半径 模型 (availability radius model 是 
假设 以 动物 个 体 当前 所 处 的 位 置 为 圆心 ， 以 一 定 距 
离 为 半径 而 得 到 的 一 个 圆 形 窗口 。 该 窗口 内 的 所 有 
栖 居 地 的 可 获得 性 (信息 及 可 到 达 性 ) 都 是 相同 的 ， 
而 窗口 以 外 的 栖息 地 则 是 不 可 获得 的 。 动 物 个 体 依 
据 可 获得 窗口 中 的 各 个 栖 居 地 决定 其 当前 的 栖 恩 
地 选择 行为 (Arthur et al, 1996)。Railsback & Harvey 

(2002) 所 提出 的 基于 个 体 的 模型 (agent-based 
model, ABM) 也 是 基于 圆 窗 假 设 ; 假设 鱼 的 选择 
窗口 为 鱼 体 长 的 200 倍 。 圆 窒 模 型 相当 于 一 个 局 部 
的 理想 自由 分 布 模型 ， 即 个 体 在 圆 窗 之 内 是 全 知 
的 、 可 无 代价 移动 。 当 个 体 的 “判断 视野 ”相对 于 枉 
县 地 斑 块 较 大 时 ， 使 用 这 种 模型 可 达到 较 好 的 近似 
效果 。 圆 窗 半 径 的 确定 是 本 模型 的 关键 ， 也 是 最 难 
以 确定 的 一 个 参数 。 

2) 连续 可 获得 性 模型 (continuous availability ) 
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(Hjermann，2000)。 而 Rhodes etal (2005) 则 建 
立 了 有 家 域 性 动物 的 栖息 地 选择 模型 ， 其 中 栖 奶 地 
的 可 获得 性 依赖 于 个 体 当前 家 域 的 位 置 。 与 圆 窗 模 
型 一 样 ， 连 续 可 获得 性 函数 也 是 本 模型 最 关键 且 难 
以 确定 的 一 个 参数 。 
3) 学 习 分 析 模 型 (learning algorithm)。 在 有 限 
资源 的 摄食 者 模型 中 ， 学 习 分 析 模 型 得 到 了 较 多 的 
应 用 (Charnov, 1976; Wajnberg et al, 2006 ) 。 摄 食 者 
模型 是 栖 息 地 选择 理论 的 一 个 特殊 分 支 ， 探讨 的 主 
要 问题 是 在 栖息 地 斑 块 中 资源 是 有 限 且 可 消耗 的 
条 件 下 ， 动 物 如 何 最 大 化 其 边际 价值 〈Charnov， 
1976)。 学 习 分 析 模 型 假设 ; 在 拜访 多 个 栖息 地 斑 
块 的 过 程 中 ， 动 物 能 够 根据 自己 拜访 斑 块 的 质量 和 
距离 来 评估 栖 姑 地 斑 块 的 平均 质量 和 平均 斑 块 间 
距离 ， 由 此 决定 其 行为 策略 (Krebs et al, 1978; 
Ollason, 1980; Wajnberg et al, 2006)。 这 意味 着 ， 动 
物 个 体 的 栖 奶 地 选择 行为 不 仅仅 依赖 于 栖 居 地 中 
各 种 栖息 地 类 型 的 分 布 和 关系 ， 还 依赖 于 个 体 在 选 
择 栖 肯 地 过 程 中 所 经 历 的 栖息 地 。 银 人 勺 效 应 (silver 
spoon effect， 即 : 与 来 自 劣质 栖息 地 的 扩散 个 体 相 
比 ， 来 自 优 质 栖 县 地 的 扩散 个 体 更 倾向 于 选择 质量 
更 高 的 栖息 地 ) 可 能 也 是 基于 这 一 机 制 〈Stamps， 
2006)。 而 Wajnberg et al (2006) 的 学 习 分 析 模 型 
是 假设 个 体 为 一 个 “有 经 验 的 盲人 ”， 即 : 个 体 虽然 
能 够 根据 已 有 的 经 验 估计 栖 奶 地 广 块 的 平均 质量 
和 平均 斑 块 间距 离 ， 但 是 它 并 不 能 直接 获得 周围 未 
经 历 栖 县 地 的 信息 ， 即 使 该 栖 县 地 就 在 身边 ， 利 用 
这 种 模型 可 很 好 地 模拟 小 “视野 ”动物 的 栖息 地 选 
择 。 将 学 习 分 析 模 型 和 连续 可 获得 性 模型 结合 将 有 
望 建立 更 多 栖 县 地 选择 模型 。 

1.2.2 ”有 代价 迁移 假设 ” 圆 窗 模 型 和 连续 可 获得 
性 模型 都 有 一 个 隐 含 的 假设 : 即 动物 的 感知 范围 等 
于 栖息 地 可 获得 范围 。 这 就 导致 在 模型 模拟 中 出 现 
一 个 不 符合 实际 的 现象 : 即 能 看 到 的 就 能 得 到 。 实 
际 上 ， 动 物 从 当前 位 置 迁移 到 另 一 栖息 地 是 需要 付 
出 适合 度 代 价 的 CMcPeek & Holt, 1992; Belichon et 
al, 1996; Baker & Rao, 2004)。 这 种 代价 来 自 于 两 个 
方面 ， 一 方面 是 迁徙 过 程 中 的 死亡 ， 另 一 方面 则 是 









































































































































































































































































































































































































































































































































认为 : 栖 奶 地 的 可 获得 性 是 连续 的 ， 其 值 是 目标 栖 
居 地 与 当前 动物 个 体 所 处 位 置 的 距离 以 及 周围 栖 
上 县 地 的 一 个 随机 函数 ， 即 连续 可 获得 性 函数 

Ccontinuous availability function; CAF); 在 相同 
栖 上 县 地 类 型 中 ， 距 离 近 的 斑 块 具有 更 高 的 可 获得 性 


















































到 达 新 栖息 地 后 表现 出 的 后 湿性 效应 (Stamps et al, 
2005 )。 后 湿性 效应 为 一 种 将 时 间 花 费 在 迁移 上 市 
导致 的 机 会 成 本 ， 包 括 存活 力 、 繁 殖 力 和 其 他 导致 
适合 度 降低 的 因素 。 实 际 研究 中 ， 迁 移 的 代价 是 一 
个 难以 估计 的 参数 ， 尽 管 也 有 一 些 研究 探讨 了 迁移 





















































684 动 物 学 研究 28 卷 


代价 对 动物 迁移 决策 的 影响 (Baker & Rao, 2004; 探讨 栖息 地 选择 ， 我 们 需 明 白 这 “一 系列 行为 反 
Stamps et al, 2005)， 但 对 不 完全 信息 假设 和 有 代价 应 ”究竟 包含 哪些 行为 ; 必须 了 解 导致 这 些 行为 反 
迁移 假设 的 综合 模型 目前 尚未 出 现 。 应 的 动物 个 体 的 内 在 原因 。 可 将 动物 个 体 的 栖息 地 
这 些 扩 展 的 模型 使 得 理想 自由 分 布 模型 成 为 选择 过 程 划分 为 $ 个 关键 环节 (图 2)。 首 先 , 假设 
一 种 “特例 ” 但 是 ，2004 年 对 英国 一 个 湖泊 中 白 动物 个 体 对 栖息 地 有 内 在 的 偏好 ， 即 动物 会 偏好 某 
斑 狗 鱼 CEsox lucius) 的 研究 发 现 ， 白 斑 狗 鱼 在 一 类 型 的 栖息 地 。 这 一 偏好 既 可 能 由 遗传 决定 的 
个 栖 奶 地 之 间 有 着 近似 自由 的 长 距离 迁移 选 j (Jaenike & Holt, 1991)， 也 可 能 受 后 天 经 历 的 影响 
(Haugen et al, 2006)， 并 且 未 表现 出 明显 的 迁移 《比如 学 习 ) (Davis & Stamps, 2004; Parejo et al, 
价 。 这 一 研究 被 作为 理想 自由 模型 仍然 有 效 的 证 据 2006)， 还 可 能 受 所 处 生活 史 阶 段 等 生理 状况 的 影 
(Morris，2006)。 但 是 在 对 白斑 狗 鱼 信息 获得 途径 响 。 动 物 个 体会 根据 其 栖息 地 偏好 来 选择 栖息 地 。 
《记忆 、 遗 传 及 可 长 距离 传播 的 指导 性 信息 等 ) 进 但 是 ， 在 选择 之 前 ， 动 物 个 体 还 需 获取 周围 环境 的 
行 细致 研究 之 前 ， 我 们 认为 将 其 作为 有 力 证 据 仍 然 信息 ， 以 此 作为 选择 决策 的 依据 。 最 后 动物 个 体 基 
AX. T H8 BAUR A EP, FER SACRE PIN i el 2A RT 
1.52.3 4 EL I Hi X f% C hierarchical habitat 的 生理 状况 ， 做 出 行为 决策 并 采取 选择 行动 。 而 选 
selection) ”分 层 栖 息 地 选择 认为 : ALES A Ht 择 行动 会 改变 动物 个 体 的 生理 状况 (比如 消耗 能 
选择 是 有 空间 层次 性 的 (Johnson, 1980; Schaefer & 量 )， 同 时 也 将 有 可 能 导致 个 体 空间 位 置 的 移动 使 
Messier, 1995 )。 对 于 家 域 性 动物 而 言 ， 其 家 域 的 选 得 个 体 周围 的 环境 改变 ， 从 而 迫使 个 体 进入 下 一 轮 
择 往往 是 基于 较 大 尺度 的 景观 模式 和 地 形 ， 而 集 的 选择 过 程 。 对 栖 上 姑 地 选择 过 程 各 环节 详 述 如 下 : 
区 、 取 食 点 等 日 常 利用 的 栖息 地 病 块 则 是 在 家 域内 21 栖息 地 偏好 (habitat preference) 
部 ， 他 们 根据 食物 、 隐 项 所 分 布 等 特征 进行 选择 的 为 了 理论 模型 构建 的 便利 ， 可 将 栖 恩 地 偏好 定 
(Rolstad et al, 2000)。 这 一 栖息 地 选择 机 制 的 适应 SUN: 在 同等 可 获得 性 条 件 下 ， 动 物 个 体 表现 出 的 
性 意义 在 于 : 当 景 观 模式 、 地 形 、 梨 区 及 取 食 点 等 对 某 种 类 型 栖息 地 的 非 随 机 利用 (Block & Brennan, 
日 常 利 用 的 栖息 地 斑 块 的 分 布 存 在 相关 性 ， 甚 至 在 。 ”1993; Heithaus et al, 2006)。 为 了 使 模型 简化 ， 现 
一 定 层 度 上 可 以 指示 日 常 利用 栖息 地 羡 块 的 存在 有 的 行为 学 和 生态 学 往往 假设 栖 娠 地 偏好 程度 与 
时 ， 动 物 个 体 可 以 通过 选择 更 高 层次 的 家 域 而 高 效 栖息 地 质量 存在 正 相 关 ， 进 而 与 个 体 可 以 在 其 中 获 
率 地 完成 栖息 地 选择 。 得 的 适合 度 存在 正 相 关 (Morris, 1988)， 但 事实 上 
分 层 栖 奶 地 选择 模型 是 假设 栖息 地 选择 是 发 动物 个 体 偏好 的 栖息 地 未 必 为 高 质量 栖息 地 ， 也 未 
生 在 家 域 和 日 常 利用 的 栖息 地 斑 块 两 个 层次 上 的 。 必 能 使 占据 该 栖 奶 地 的 个 体 获得 更 高 的 适合 度 
但 这 两 个 层次 之 间 的 关系 尚 不 明确 。 如 ， 当 日 常 利 (Martin, 1998; Tyre et al, 2001; Railsback et al, 
MRAR HET Ar Ee |, EERE 2003 )。 因 为 动物 个 体 不 可 能 利用 所 有 的 栖息 地 信 
家 域 层次 的 选择 ? 此 外 ， 这 种 选择 机 制 虽 有 一 些 相 居 建 立 其 “栖息 地 偏好 属性 集 ”。 相 反 ， 动 物 个 体 
关 性 研究 的 证 据 (Schaefer & Messier, 1995; Rolstad 可 能 仅仅 依靠 少数 几 个 栖息 地 特征 “信号 ”来 确定 
et al, 2000)， 但 实践 数据 仍 不 充分 ， 特 别 是 未 能 得 其 偏好 的 栖息 地 。 比 如 : WERE Chrysemys 
到 行为 学 研究 的 确实 证 明 。 picta) 在 自然 界 中 偏好 某 些 种 类 的 植物 作为 微 栖息 
vo TM: 地 ， 但 是 Sexton (1958) 却 以 巧妙 的 实验 证 明 ， 
TT RR HERES 偏好 的 特征 “信号 "并 不 是 某 种 特定 的 植物 ， 而 是 
虽然 栖息 地 选择 已 有 较 多 的 理论 ， 但 是 包括 栖 这 些 植物 特有 的 T 型 物理 结构 ， 人工 用 铁丝 和 铅 头 
息 地 选择 在 内 的 栖息 地 生态 学 (habitat ecology) 仍 皮 搭 建 的 T 型 结构 对 初生 锦 龟 也 能 有 近乎 相同 的 吸 
然 被 批评 为 一 个 缺乏 理论 的 领域 (Boyce & 引力 。 
McDonald，1999 )。 为 了 更 好 地 探讨 栖 居 地 选择 二 某 一 动物 个 体 的 柄 县 地 偏好 虽然 很 大 程度 上 
论 ， 有 必要 对 动物 栖息 地 选择 的 过 程 进行 分 析 。 据 | 遗传 控制 (Jaenike & Holt, 1991)， 但 是 后 天 的 
Hutto (1985) 和 Block & Brennan (1993) 的 定 经 历 对 实际 选择 行为 也 可 能 产生 影响 。 例 如 : 出 生 
义 ， 栖 娠 地 选择 本 质 上 是 一 系列 的 行为 反应 。 因 此 ”地 偏好 诱导 Cnatal habitat preference induction) (Da- 
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图 2 栖息 地 选择 过 程 示 意图 
Fig.2 Habitat selection process 

vis & Stamps, 2004)) 和 栖息 地 复制 Chabitat copy) 的 高 估 会 导致 对 人 类 活动 影响 的 低估 。 
(Parejo et al, 2006)。 这 两 种 效应 实际 上 是 一 种 经 现 有 对 “栖息 地 特征 ”的 研究 多 数 都 是 基于 相 
验 学 习 的 过 程 。 出 生地 族 导 意味 着 ， 既 然 自 己 的 亲 — 关 性 分 析 。 但 相关 性 分 析 存 在 一 固有 缺陷 : 相关 现 
代 曾 在 这 里 成 功 的 繁殖 (有 了 自己 )， 因 此 ， 这 种 ”和 象 之 间 未 必 存 在 必然 的 因果 联系 。 这 使 得 我 们 难以 
栖 居 地 就 是 一 可 靠 的 繁殖 栖息 地 。 而 栖 恩 地 复制 则 ”准确 地 了 解 动物 内 在 的 栖息 地 偏好 。 对 这 一 问题 的 
意味 着 ， 既 然 其 他 成 年 个 体 选择 了 这 种 栖息 地 ， 并 ”解决 办 法 是 控制 实验 。 通 过 对 条 件 的 控制 ， 严 格 设 
成 功 地 生存 到 现在 甚至 繁殖 成 功 ， 因 此 ， 这 也 是 一 计 “ 栖 息 地 选择 实验 ”可 更 准确 地 考察 动物 个 体 的 
种 可 靠 的 栖息 地 。 这 种 后 天 的 经 历 会 导致 同一 物种 0 栖息 地 偏好 。 

的 不 同 个 体 之 间 的 栖息 地 偏好 存在 差异 ， 使 得 动物 2.2 栖息 地 信息 获得 

个 体 的 行为 有 了 更 大 的 可 塑性 ， 在 一 定 程度 上 能 根 动物 究 竞 是 如 何 获 得 栖息 地 信息 ?可 获得 的 
据 变 化 的 环境 作出 迅速 的 行为 调整 。 这 种 行为 决策 。 范围 有 多 大 ? 这 些 参 数 的 获得 比较 困难 。 现 有 的 
并 不 一 定 会 导致 个 体 选 择 最 优 栖息 地 ， 但 可 减少 误 。 ” 究 假 设 了 各 种 信息 可 获得 程度 ， 从 完全 信息 假设 
选 劣质 栖息 地 的 风险 。 此 外 ， 动 物 个 体 所 处 的 生活 (Morris, 1988) 到 窗口 模型 (Arthur et al, 1996; 
史 阶 段 也 会 影响 栖息 地 偏好 (Dai et al, 2005b)， 成 Railsback & Harvey, 2002) 以 及 从 连续 可 获得 性 模 
体 和 亚 成 体 对 繁殖 、 生 长 的 投入 的 差异 可 能 是 导 A! (Hjermann, 2000; Rhodes et al, 2005) 到 学 习 分 
Af e b f TP AP [3] BI Je D] 2 — 析 模 型 (Charnov, 1976; Wajnberg et al, 2006), ixi 
HAERTER ERARA RRF ”模型 都 是 对 问题 进行 不 同 程度 的 简化 。 窗 口 模型 和 
“栖息 地 特征 ”(habitat characters) 的 研究 ， 而 多 连续 可 获得 性 模型 均 为 假设 栖 居 地 信息 的 可 获得 
数 研 究 均 建立 在 对 自然 条 件 下 的 调查 数据 的 相关 ”程度 取决 于 个 体 与 栖息 地 斑 块 之 间 的 距离 ， 但 是 更 
性 分 析 (Wei et al, 1996; Dai et al, 2005a; Bellis etal， ”进一步 的 研究 应 该 考虑 栖息 地 信息 的 可 获得 性 不 
2006)。 这 些 研究 积累 了 很 多 动物 栖息 地 特征 的 信 ”仅仅 取决 于 距离 ， 还 取决 于 个 体 与 栖息 地 斑 块 之 间 
A. 但是， 由 于 自然 条 件 下 各 种 栖息 地 特征 的 非 独 中间 斑 块 的 特性 。 这 些 中 间 斑 块 特 性 有 可 能 会 阻挡 













































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































立 性 ， 我 们 难以 从 中 判断 动物 个 体 栖 息 地 偏好 实际 ” 栖 奶 地 信息 的 传递 。 
所 依据 的 “信号 ”， 甚 至 不 能 区 分 动物 的 栖 姑 地 偏 此 外 ， 现 有 的 模型 都 假设 栖息 地 信息 的 获得 是 
好 究竟 是 “选择 优质 栖息 地 ”还 是 “躲避 劣质 栖息 。 一 次 性 的 (Arthur et al, 1996; Hjermann, 2000)。 事 











Hh" (Haila et al, 1996) 或 兼 而 有 之 。 对 这 些 相 关 性 实 上 ， 我 们 不 能 排除 动物 逐步 获得 栖息 地 各 项 特征 
分 析 结 果 的 直接 应 用 ， 将 导致 对 栖息 地 偏好 正确 性 信息 的 可 能 性 。 这 意味 着 ,栖息 地 信息 的 获得 也 是 
和 复杂 性 的 高 估 。 事实 上 , 当 环 境 发 生 突然 改变 时 ， 有 层次 性 的 。 当 动物 寻找 适合 栖 上 县 地 时 ， 可 能 首先 
动物 未 必 能 适应 这 一 变化 ， 其 固有 的 栖息 地 偏好 其 会 被 某 一 外 在 的 易于 发 现 的 特征 信息 所 吸引 〈 如 植 
至 会 导致 它们 作出 错误 的 选择 从 而 进入 “生态 陷 被 的 空间 特征 )， 待 接近 后 才 可 能 细致 考察 其 余 特 
BF" (Kokko & Sutherland, 2001; Schlaepfer et al, AE MEWE, Y. RAEE). 

2002)。 尤 其 当 人 类 活动 (如 一 些 大 型 工程 ) 突然 栖 上 息 地 信息 的 获得 方式 和 程度 是 现 有 栖息 地 
改变 动物 的 生活 环境 时 ， 对 动物 栖 奶 地 偏好 准确 性 选择 理论 的 一 个 瓶颈 ， 现 有 的 假设 基本 上 都 是 基于 
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经 验 的 猜测 ， 或 通过 野外 的 观察 加 上 由 栖息 地 选择 
模型 的 逆 推 而 获取 栖息 地 获得 的 方式 。 这 与 栖息 地 
偏好 研究 存在 的 问题 一 样 ， 均 还 需 实验 行为 学 或 认 
知 学 的 研究 支持 。 

2.3 行为 决策 


















































性 的 进展 可 能 要 取决 于 新 的 计算 机 语言 甚至 类 人 

计算 机 (包括 类 人 虚拟 机 〉 的 发 展 。 

2.4 选择 行为 
一 旦 动物 个 体 在 做 出 决策 后 就 开始 向 目标 栖 

息 地 移动 或 者 停留 在 当前 栖息 地 中 。 在 这 一 过 程 中 













































































Jones (20010 指出 ， 栖 妃 地 选择 是 一 个 决策 
(decision-making) 过 程 。 动 物 如 何 整合 当前 信息 
及 过 去 经 验 ， 并 作出 决策 ， 这 是 动物 栖 恩 地 选择 过 
程 中 最 具 决 定性 的 一 步 ， 也 是 栖息 地 选择 模型 的 一 
个 关键 环节 。 然 而 ， 我 们 对 栖息 地 选择 决策 过 程 的 
了 解 还 非常 缺乏 。 

决策 过 程 的 关键 是 决策 目标 。 在 行为 生态 学 
中 ， 适 合 度 是 一 个 “终极 目标 ” 在 多 种 理论 模型 
中 被 广泛 应 用 。 栖 息 地 选择 理论 广泛 地 将 适合 度 作 







































































为 决策 目标 (Krebs et al, 1978; Ollason, 1980; Morris, 





1988, 1990; Wajnberg et al, 2006)。 此 方法 在 讨论 行 
为 和 栖息 地 选择 的 进化 时 非常 有 效 。 但 是 在 讨论 具 
体 的 动物 个 体 的 栖息 地 选择 决策 时 ， 适 合 度 就 不 是 
一 个 很 合理 的 决策 目标 ， 因 为 在 栖息 地 选择 过 程 
中 ， 动 物 未 必 能 随时 评估 确定 其 行为 的 适合 度 
(Kokko & Sutherland, 2001). 在 实际 应 用 中 ， 当 评 
佑 人 类 活动 (如 一 些 大 型 工程 ) 的 生态 影响 时 ， 若 
段 设 动 物 能 作出 最 优化 的 栖息 地 选择 决策 ， 可 能 将 
导致 对 其 生态 影响 的 低估 (Schlaepfer et al, 2002)。 
在 进化 等 理论 问题 探讨 中 ， 可 以 将 多 重 目 标 简 化 为 
适合 度 这 一 单一 目标 ， 但 在 考察 具体 的 生态 过 程 
中 ， 多 重 目 标 决策 可 能 更 加 符合 实际 。 比 如 可 将 适 
合 度 这 一 “终极 目标 ”分 解 成 为 多 个 具体 目标 〈 如 
获取 食物 、 躲 避 捕 食 者 及 繁殖 后 代 等 )， 动 物 的 行 
为 决策 就 成 为 一 个 多 目标 决策 过 程 。 动 物 即 时 的 生 
理 状况 会 对 栖息 地 选择 ， 尤 其 是 对 日 常 利用 的 栖息 























































































































































































































动物 会 进入 新 的 环境 , 并 获得 新 的 环境 信息 ; 同时 ， 
动物 个 体 的 生理 状态 (能 量 消耗 ， 也 将 改变 ， 甚 至 
可 能 死亡 (Baker & Rao, 2004; Stamps et al, 2005). 
iX AE PRODR H DICE FE HE 55 Hc Pr b B) LI Hh A 7] 
相关 。 而 这 些 结果 又 将 影响 动物 下 一 轮 的 栖 上 县 地 选 
择 行为 。 动 物 各 种 行为 导致 的 生理 状态 变化 对 选择 
过 程 至 关 重 要 ， 这 还 需 大 量 生 理 生 态 学 的 基础 性 和 
多。 

2.5 ”最 小 空间 单位 和 时 间 单 位 问题 

在 栖息 地 选择 理论 模型 中 尚 涉及 另外 两 个 问 
题 , 一 是 空间 最 小 单位 , 另 一 个 则 是 时 间 最 小 单位 。 
于 技术 的 原因 ， 我 们 很 难 建立 一 个 连续 的 空 
间 模 型 ， 在 实际 研究 中 获得 的 空间 信息 都 是 栅 格 化 
的 离散 信息 。 但 是 我 们 尚 不 了 解 的 是 : 这 种 固定 机 
格 化 的 空间 信息 是 否 会 影响 模型 行为 ， 空 间 栅 格 尺 
度 是 否 会 影响 到 模拟 的 结果 。 动 物 个 体 的 栖 奶 地 空 
间 可 以 看 作 是 一 个 连续 的 空间 ， 动 物 在 这 一 连续 空 
间 中 所 获取 的 信息 及 经 历 的 事件 均 为 连续 的 。 而 机 
格 化 的 空间 信息 可 能 导致 模型 与 动物 在 自然 界 中 
的 真实 表现 不 一 致 。 当 然 ， 也 不 能 排除 另 一 种 可 能 
TE: 即 动物 可 获得 的 栖息 地 信息 和 选择 决策 所 利用 
的 信息 确实 是 离散 信息 。 既 便 如 此 ， 这 种 离散 信息 
的 尺度 也 未 必 等 于 我 们 模型 中 的 栅 格 尺度 。 这 种 动 
物 获取 的 离散 信息 可 能 是 随 着 动物 个 体 的 位 置 变 
化 而 由 连续 栅 格 化 所 获取 ， 因 此 ， 动 物 采 用 的 栅 格 
与 理论 模型 中 的 栅 格 可 能 存在 错位 。 























































































































































































































































































































地 斑 块 的 选择 决策 产生 重要 影响 。 如 : 饥饿 时 动物 
会 选择 食物 丰富 的 区 域 ， 而 饱 食 之 后 的 动物 个 体 则 
更 偏好 能 有 效 典 避 捕 食 者 的 环境 ， 此 外 ， 当 动物 
个 体 的 生理 状况 不 允许 长 途 跋 涉 时 ， 动 物 个 体 的 栖 
息 地 选择 决策 就 可 能 偏向 与 就 近 选择 栖息 地 而 不 
是 探索 远 距 离 外 的 潜在 理想 栖息 地 。 
要 准确 了 解 动物 的 栖息 地 选择 并 预测 动物 的 
行为 ， 就 需要 尽 可 能 模拟 动物 真实 的 决策 过 程 。 动 
物 栖 县 地 选择 的 决策 过 程 对 我 们 来 说 还 完全 是 一 
个 黑箱 ， 真 实 而 完美 的 决策 模拟 几乎 是 不 可 能 的 ， 
即使 是 粗略 的 模拟 也 存在 很 大 的 困难 。 人 工 智能 看 
究 的 发 展 或 许 会 帮助 我 们 实现 这 一 过 程 ， 而 其 突破 























































































































































































































由 于 现 有 的 栖息 地 选择 数据 均 来 自 于 每 隔 
定时 间 对 动物 的 分 布 进行 的 调查 数据 [比如 无 线 电 
跟踪 )， 因 此 ， 间 隔 时 间 较 长 〈 数 小 时 一 数 日 ) ]， 
这 导致 模拟 的 时 间 也 是 离散 的 (Rhodes et al, 
2005 )。 而 动物 真实 的 信息 收集 和 行为 决策 往往 不 
离散 ， 或 者 说 不 是 均匀 离散 。 基 于 均匀 离散 时 间 的 
模拟 有 利于 栖息 地 选择 模型 的 实际 应 用 和 检验 ， 但 
我 们 需要 事先 明确 这 种 离散 时 间 是 否 会 对 模型 行 
为 产生 影响 ? 


3 R Z 
综 上 所 述 ， 现 有 的 各 种 栖息 地 选择 理论 均 是 建 
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立 在 理想 自由 分 布 模型 基础 之 上 ， 并 通过 对 其 前 提 
的 假设 进行 逐渐 放宽 后 而 发 展 的 。 这 些 扩展 的 模型 
及 假说 能 更 好 地 接近 自然 界 真实 发 生 的 过 程 。 但 现 
有 的 模型 及 假说 还 远 远 不 能 帮助 我 们 真实 地 了 解 
然 界 中 发 生 的 栖息 地 选择 。 栖 息 地 选择 一 方面 在 
理论 上 有 其 重要 意义 〈 如 探讨 进化 问题 、 种 群 动态 
及 群落 结构 )， 男 一 方面 在 实际 的 应 用 中 也 有 着 
要 价值 (如 野生 动物 管理 及 生态 影响 评估 )。 在 理 
论 探 讨 时 可 对 模型 过 程 进行 合理 的 简化 ， 而 在 实际 
应 用 中 ， 模 型 则 需 向 着 更 复杂 更 准确 的 方向 发 展 。 
西 忆 地 选择 理论 还 缺乏 一 个 成 熟 的 理论 体系 
(Boyce & McDonald, 1999)。 在 栖息 地 选择 的 各 关 
键 环 节 上 尚 存在 着 大 量 有 待 解决 的 问题 ， 而 解决 这 
Bi RU d 甚至 还 
需要 其 他 学 科 的 介 西 息 地 偏好 的 相关 性 研究 结 
有 果 需 要 大 量 0， 以 准确 检验 ; RAS 
地 信息 的 获取 在 很 大 程度 上 还 是 一 个 黑箱 ， 要 打 
这 一 黑箱 尚 需 进行 大 量 的 行为 及 认 知 实验 研究 ， 对 
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多 ， 过 程 是 如 此 复杂 ， 经 典 的 数学 解析 模型 往往 令 
人 难以 驾驶 。 所 过 的 是 ， 近 年 来 ， 随 着 计算 机 的 普 
及 和 运算 能 力 的 迅速 提高 ， 以 及 面向 对 象 语言 的 发 
展 ， 基 于 个 体 的 模型 (agent-based model, ABM 或 
者 individual-based model, IBMO 开始 被 广泛 地 应 
用 于 栖息 地 选择 的 模拟 之 中 〈Railsback & Harvey, 
2002; Grimm et al, 2005). ABM 可 以 视 为 一 种 计算 
机 实验 ， 它 以 单个 生物 单位 (个 体 或 群体 均 可 ) 为 
最 小 模拟 对 象 ， 该 对 象 按 特定 的 规则 与 其 他 对 和 象 
(包括 环境 ) 相互 作用 ， 从 而 达到 模拟 复杂 系统 过 
程 的 目的 。ABM 模拟 将 建 模 者 从 复杂 、 难 以 把 握 
的 系统 动态 数学 过 程 中 解脱 出 来 ， 从 而 可 以 更 加 关 
注 于 系统 作用 规律 。 通 过 这 种 模拟 ， 我 们 可 以 迅速 
地 找到 动物 在 栖 县 地 选择 过 程 中 的 关键 参数 ， 甚 至 
^H B SE OG P Ho PER zs uU. MAT, TERR ER 
地 选择 理论 和 模型 研究 中 ， 数 学 解析 模型 依然 有 其 
重要 作用 : 当 关 注 集 中 于 少数 几 个 参数 时 ， 数 学 解 
析 模 型 则 能 更 加 迅速 而 准确 地 把 握 模型 行为 并 阐 














































































































































































































这 一 领域 的 探讨 或 许 还 需要 引入 一 些 新 的 实验 方 
法 ; 行为 决策 这 一 环节 的 突破 仍 需 取决 于 其 他 学 科 
的 进展 ; 而 栖 恩 地 选择 与 动物 生理 状况 的 相互 作用 
则 需要 生理 生态 学 的 大 量 介 入 

对 栖息 .地 选择 模型 的 构建 方面 目前 也 存在 一 
些 技术 问题 。 动 物 栖息 地 选择 涉及 的 因子 是 如 此 之 
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